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стернит самца на вершине выпуклый, тогда как у РА. тошбааепа с вы- 
резкой (рис. 4, а, е). Пенис сильнее изогнут, его вершина сильнее за- 
острена (рис. 4, 6, в, ж, з). Различны структуры эндофаллюса. Хлыст 
на его вершине относительно длиннее, обе его части почти параллель- 
ные, тогда как у Ри. тошЬааепа хлыст эндофаллюса короткий, его по- 
ловинки у основания расходятся дугообразно (рис. 5, а, в). Базальный 
склерит эндофаллюса состоит из 2 рядов крупных пластин и заканчи- 
вается непарным образованием. У РА. тошфааепа эти пластины четко 
не оформлены, и их ряды заканчиваются парным образованием (рис. 
4, 0, к). Генитальный сегмент самок значительно уже, иначе склероти- 
зован, у РА. тошЬааепа генитальный сегмент широкий (рис. 5, 6, г). 

Длина тела самцов: 6,5—6,3 мм, самок — 6,9—4,8 мм. 

Все экземпляры собраны кошением сачком на высокотравном лугу 
в ближайших окр. г. Нарынкол в предгорьях системы Хан-Тенгри. При 
сравнении с РА. Байепћоі были изучены экземпляры РА. тоіуђааепа из 
Испании, Европейской части СССР, Северного Кавказа, Копетдага, 
Западной Сибири (Томск). 

Вид назван в честь А. С. Баденко, чья многолетняя деятельность 
по сбору и зарисовке жуков фауны Казахстана в высокой степени со- 
действует ее изучению. 
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Условия жизни личинок слепней весьма разнообразны. Морфо-экологические адап- 
тации, характерные для представителей определенных типов местообитаний, позволили 
обосновать систему их жизненных форм (Андреева, 1982, 1985). Среди представителей 
этой системы высокой специализацией выделяется группа реофильных личинок, . оби- 
тающих преимущественно в придонном слое стремительных горных рек и ручьев. 

Первые сведения о реофильных личинках слепней относятся к началу столетия. 
Среди них детальное наблюдение жизненного цикла «речного слепня» Тађапиѕ јаігсћіййі 
(Т. ушах) (Ніпе, 1903), мастерские рисунки и подробное описание экологии личинок 
Т. миа (Кшв, 1910) и ряд других работ, авторы которых акцентировали внимание на 
комплексе необычных приспособлений у обнаруженных насекомых к жизни в быстро- 
текущих потоках. К настоящему времени накопилось достаточно ‘описаний личинок 
различных видов слепней, обладающих специальными адаптациями к жизни в водото- 
ках с быстрым течением; краткая информация о них приведена в таблице. 


Условия обитания рассматриваемой группы личинок можно оха- 
рактеризовать по данным, приведенным в литературе и собственным 
наблюдениям авторов. Часть личинок — 5. (0.) Іаѓіјғопѕ, 5. (№.) оіігі- 
реппіѕ, 5. (№.) саисаѕісиѕ, Раѕуђаѕіѕ (р.) фагспИаь, Т. віпоі, Т. ађайиѕ, 
Г. Гейгси ар, Т. аоғѕіјег, Т. аігораіћетісиѕ, Т. топііаѕіаіісиѕ, Т. ѕћһеівоо- 
пікоої, Т. ѕтігпооі, Т. согаісег, Т. ІеІеапі, Т. ағтепіасиѕ, Т. іпјеѕіизѕ, 
Т. Іаеіеііпсіиѕ, Т. геєшагіѕ, Т. ћаиѕегі, Т. сапіра1ріѕ іегіегјапі обнару- 
жены на дне горных рек и потоков под камнями или между ними в га- 
лечнике и песке на высоте от 700 до 2440 м. Места выплода большин- 
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ства из них находятся в пределах горных районов, но некоторые виды 
освоили также местообитания в предгорьях и равнинах степной — Т. [е- 
[еапі, Т. ипіјаѕсіаѓиѕ и даже лесной зоны — Т. сог@юоег. Местами выпло- 
да Т. 4ог5{ег могут быть и стремительные горные реки на высоте 
2100 м и маленькие источники в пустыне (Вигоег, 1974, 1977). Личинки 
Т. аіғораіћепісиѕ и Т. Іеіеапі іигкеѕіапісиѕ встречаются среди густых 
нитчатых водорослей, обрастающих камни в горных и предгорных ру- 
чьях, ау В. аѓгаѓа до последнего возраста находятся в плотных скопле- 
ниях водного мха, между камнями у водопадов. Хотя реофильный образ 
жизни преимущественно отмечен для личинок видов, относящихся к 
горным фаунистическим комплексам, тем не менее реофилы обнаруже- 
ны и в водотоках пустынно-степной зоны — личинки Г. јитідйиѕ разви- 
ваются в р. Амударья, Большом Каракумском канале и магистральных 
каналах его системы. У северной окраины Сахары в одних и тех же 
местообитаниях —-в корнях растений и вокруг в почве вдоль берегов 
р. Нигер на глубине до 5 м были собраны личинки Т. гіскепђасіі, Т. рго- 
5еаеп$ и Т. зов (бооатіп, 1982). И удивительным кажется на первый 
взгляд наличие реофильных адаптаций у личинок Т. НИр]ео из слабо- 
проточных и замкнутых водоемов пустынь. 

Существование организмов в водной среде предполагает наличие 
У них ряда специфических адаптаций. У личинок всех видов слепней, 
ведущих гидробионтный образ жизни, а также живущих в избыточно 
увлажненной почве (гемигидробионты) обычно более 1/3 площади по- 
кровов занимают хетоидные поля, отличающиеся от глянцевых участ- 
ков частичным отсутствием водонепроницаемого слоя эпикутикулы. 
Представителям обоих названных типов характерны продолговатая 
форма тела с заостренными концами и дыхательный сифон, по длине 
превышающий ширину основания. 

Помимо этого, рассматриваемая здесь группа реофильных личинок 
отличается специальными структурами для удерживания в субстрате и 
противодействия силе течения. Группа неоднородна и по характеру 
адаптивных структур может быть разделена на истинных реофилов и 
субреофилов (отмечены в таблице *). У первых длина большей части 
двигательных бугорков вдвое и более превышает ширину округлого ос- 
нования, а преанальная складка преобразована в сильно выпяченный 
валик или несет парные выросты, аналогичные двигательным бугоркам. 
Апикальные поверхности указанных структур вооружены крупными 
склеротизированными крючьями, расположенными у одних видов в ряд, 
У других — беспорядочно (рисунок, 1—6). У субреофилов двигательные 
бугорки по длине равны или несколько превышают ширину основания 
и подобно преанальному валику вооружены крепкими изогнутыми ще- 
тинками. При наблюдении за субреофильными палеарктическими ви- 
дами Т. іпјеѕіиѕ, Т. е. зогаез, Т. ағтепіасиѕ, Т. ғгериіагіѕ обращает вни- 
мание своеобразное приспособление к реофилии, выразившееся в 
удлинении тела и усилении развития комплекса дорсовентральных 
мышц его задней части. При их сокращении задняя часть тела стано- 
вится более плоской, а сильно выпяченные преанальный валик и аналь- 
ные бугры преобразуют каудальный конец в подобие подвижного якоря 
(рисунок, 7). 

Согласно приведенному в таблице списку большинство видов с из- 
вестными ныне личинками реофилами относятся к роду Гарапиѕ. Из 
подсемейства Табапіпае известен еще только один представитель истин- 
ных реофилов ДО. (Џ.) јаігсћі1аі и к той же трибе относится субреофил 
В. аігаѓа. В подсемействе Сһгуѕорѕіпае личинки 5 видов рода 5//0іиѕ 
известны как «истинные реофилы», а среди представителей рода Сйгу- 
50р$ специализированные морфоадаптации частично выражены лишь 
у СА. тоесћиѕ, несмотря на то, что для некоторых видов характерно 
развитие личинок в донном субстрате и берегах горных и равнинных 
ручьев и речек. 


18 Вестн. зоологии, 1988, № 2 


Фауна и систематика 


Список видов слепней с реофильными личинками и их распространение 


Вид 


СНВІЅОРЅІМДЕ — СНВІЅОРЅІМІ 
51оѓиѕ таіѕитигае Копо еї Така. 


$. (О1ѕијјеоіе[а) іаійіјгопѕ О 15. 
$. (Метогіиѕ) ойпрепи5 М в. 
5. (М.) саисаѕісиѕ О 18. 

$5. (2еихітуіа) рр: Ресһ. 
* Сһтуѕорѕ тоесћиѕ О ѕЁ.-Ѕаѕ. 


ТАВАМІМАЕ — ОТАСНІОВІМІ 


Паѕубаѕіѕ (Раѕџубаѕіѕ) Їаісћіа! 
Соѕе. её РЋі1. 
* Вофойтша аіғаіа (Ніпе) 


ТАВАМІМІ 
Тафапиз арӣйиѕ РЋі1. 
Т. аогѕіјег Мак. 


. аса Ѕ опе 


„Ата Кіпа Ацѕ і. 


. тот пісті етіпіђиѕ Ацз&. 
ргосейепѕ ($ ее.) 

. гісгепрасі (В аут., Таи.) 
ѕоші Ӣаоойм. 

аігораіћепісиѕ О 15. 
топіаѕіаісиѕ О 15. 
ѕһеіоотікооі Р атат. 

Т. агтетіасиѕ КгӧЬ. 
сапіра1ріѕ іеғіеғјапі О о1. Апаг. 
согіісег М е. 

Пре О 15. 

итійиѕ Ац і. 

соіооі О15. 

воіооі теііаѕіаїсиѕ О15. 

Т. паизей О1$. 

Т. іпјеѕіиѕ Вор. её Зам. 

Т. ипозййа Копое{ Так. 


стос а. 


Г. Іаеїеііпсіџѕ Іаеіеіїпсіуѕ Веск. 
Т. Іаеіейпсіиѕ 5ог4ез Вов. её Зам. 
1ееат А ці. 

Іеіеапі іигёеѕіапісиѕ О 15. 

Т. гериіағіѕ Јаепп. 

ѕтігпооі О 15. 

ипіјаѕсіаіиѕ 1. №. 

Т. атий О 15. 

Т. ргаіиѕ |. м. 

Т. аігітапиѕ ГУ. 

Т. іошпѕойі В іс. 

Т. аергоіиѕ Оѕі.-Ѕ ас. 

Т. аогѕШпеа Міеа. 

Аіџоіиѕ петосаШози$ (В іс.) 


ххх 9-3 хом *х 


Регион 


Автор 


Восточно-Палеарк- Уайта, 1952; Ѕаіїо, 1966 


тический 
Палеарктический 
То же 


Неарктический 


Неотропический 


Неарктический 


То же 


Афротропический 


То же 


Палеарктический 


То же 
Палеарктический 
То же 


Афротропический 


Австралийский 

Неарктический 

Ориентальный 
То же 


Долин, Андреева, 1985 

То же 

Гаузер, 1939; Тертерян, 1979 
Гапе, 1975 

Теѕкеу, 1969 


Созсагоп, РЫШр, 1967 
Вигеег, 1977 


Вигоег, 1977 

РоБегіѕ, 1962; Вигеег, 1974; 
1977 

Ніпе, 1903; ЗеВ\уаг@ 1933; 
ТезКеу, 1969; Т14жеП, 1973 
Кіле, 1910; Магсһапа, 1920; 
О]@гоу4, 1954 
предположительно 
Соойміп, 1982 

То же 

Долин, Андреева, 1984 
данные Андреевой Р. В. 
Андреева, Тертерян, 1984 
Андреева, 1985 

Андреева, Долин, 1982 
Иванищук, 1977 

данные Андреевой Р. В. 

То же 


Тертерян, 1977 

Долин, Андреева, 1983 
Үатгеисһі, 1974 НауаКкажа, 
1985 

Андреева, 1986 

То же 

Қадырова, 1975 

данные Андреевой Р. В. 
Андреева, 1986 

Долин, Андреева, 1981 
Ясакова, Кривошеина, 197 
ЈетеК, 1981 
О]агоуа, 1954 

Меауе, 1915; О1@гоуа, 1954 
Јоһпѕ.оп, Варсгой, 1920 
Гапе, 1975 

Іѕаак, 1925 

То же 


Ввиду неравномерности современного изучения личиночной стадии 
табанид большинства регионов суши выводы о распределении предста- 
вителей реофильной жизненной формы среди таксонов семейства и их 
географическом распространении были бы преждевременны. Наиболее 
полные сведения о личинках слепней Северной Америки показывают, 
что реофилы здесь немногочисленны. Значительно больше их отмечено 
на юге Палеарктики, из них только З вида пока можно назвать для за- 
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Форма ‘тела и морфоадаптивные структуры представителей реофильной жизненной 
формы: 

1 — двигательный бугорок Т. айгора ет си$; 2 — задний конец тела личинки О. (0.) ГайсвИа (ло 
Сазсагоп, РҺі]ір, 1967); 8— то же Т. топнаанси$; 4 — то же Т. Юта (по К ше 1910); 5 — то же 


5. (0.) Іаіјгопѕ; 6 — форма тела личинки Т. аБаЙи$ (по Вигоег, 1977); 7 — то же Т. агтещаси$; 
8 — головной щит куколки ТГ. ѕһеікоопікооі, (сбоку). 


падной ее части, один из которых — Т. сог&ісег — доходит на севере до 
Англии и Скандинавии (СПуа|а а.о., 1972). Подобное несоответствие в 
распределении реофилов возможно станет более объяснимым, если 
учесть почти двойное количественное превосходство Палеарктической 
фауны слепней по сравнению с Неарктической (Ғаігсһі1а, 1969), а так- 
же вопросы генезиса фаун, которые здесь не будут затронуты. По-ви- 
димому, исследование личинок наиболее представительной среди регио- 
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нов Неотропической фауны табанид значительно пополнило бы список 
реофилов и расширило наши знания об их природе. Однако сведения 
подобного рода и для Неотропической и других географических областей 
фрагментарны либо отсутствуют. Достоверным обобщением о распро- 
странении известных реофильных форм является лишь факт приурочен- 
ности преобладающего большинства из них к водотокам горных и 
пустынно-степных ландшафтов южных районов, где ощущается рый 
недостаток постоянных водоемов. 

Реофильные адаптации имеются только у личинок и не отражаются 
на морфологии взрослых стадий (равно, как и адаптации личинок других 
жизненных форм). У многих слепней рода Тађапиѕ, личинки которых 
являются реофилами, основание концевого членика щупалец сильно 
расширено, но этот признак характерен и для видов с гидробионтными 
и гемигидробионтными личинками. Следовательно, если в процессе эво- 
люции происходила адаптация рецепторных органов, то ведущая роль в 
ее формировании оставалась за фактором влажности среды, потреб- 
ность в определении которой может объединять все упомянутые виды. 
Куколки реофильных личинок отличаются высокими щетинконосными 
латеральными буграми и сильно развитыми лобными гребнями (рису- 
нок, 8). В определенной степени отмечено сходство в этологии откладки 
яиц. Самки Т. јаігсћі14і, Т. Ріпсі и Т. аогз{ег выбирают для этой цели 
камни, возвышающиеся в потоках над водой и располагают кладки на 
высоте 15—37 см, так, чтобы выходящие из яиц личинки падали в воду 
(Ніпе, 1903; Кіпе, 1910; БођБегіѕ, 1962), аналогичным образом посту- 
пают самки Т. топіаѕіаіісиѕ, Т. ѕћеікоопікооі, 5. (О.) Іайјгопѕ и Т. 
ѕтігпохі. На одном камне находили несколько кладок в общей слож- 
ности до 120 000 яиц (Ѕсһуагаї, 1933). СА. тоесћиѕ откладывает яйца 
на листьях деревьев над ручьем (ТезКеу, 1969). На высоте от 1,5 до З м 
на листьях деревьев, склонившихся над рекой, наблюдали откладку 
яиц самками Т. согӣісег и Т. ипіјаѕсіаіиѕ на Кавказе. Таким образом, 
с первого дня жизнь реофильных личинок проходит в донном слое во- 
ДОТОКОВ. 

Продолжительность личиночной стадии реофилов, как и у предста- 
вителей других жизненных форм, зависит от размеров вида, темпера- 
туры среды обитания и условий питания. Температура воды горных рек 
даже летом редко превышает 10—12°, что наряду с понижением уровня 
обменных процессов и улучшением обеспечения организма кислородом 
приводит к удлинению сроков развития. Продолжительность жизненных 
циклов конкретных видов можно установить с помощью массовых сбо- 
ров личинок непосредственно из донного слоя водотока по наличию 
среди особей разных возрастных групп. Среди палеарктических реофи- 
лов одногодичный жизненный цикл отмечен для таких мелких видов, 
как 5. (№.) ойптрепи5 и $. (М№.) саисаѕісиѕ, у которых масса взрослых 
личинок менее 100 мг, а также Т. 2ітіпі и Т. сапіраіріѕ іегіегјапі (масса 
личинок до 150 мг). Крупные слепни Т. аѓғораіћепісиѕ, Т. топііаѕїіаіісиѕ 
и Т. ѕлеіроопіко?і (масса взрослых личинок от 320 до 550 мг) заверша- 
ют развитие на 3-й год. Большинство остальных видов реофилов, неза- 
висимо от приуроченности мест развития к разным ландшафтным зо- 
нам имеют двухгодичный жизненный цикл. Исключение составляют 
личинки Г. іеіеаті из предгорных местообитаний. Хорошая прогревае- 
мость ручьев и арыков и благоприятные условия питания сокращают 
срок развития личинок до 2/3 года, а растянутый с конца апреля иногда 
до ноября лет взрослых насекомых приводит к тому, что одновременно 
можно собрать личинок разных возрастов. Перед окукливанием реб- 
фильные личинки покидают места развития и мигрируют в почву бере- 
га, иногда на расстояние до 10 м от воды (5. (0.) Іайјгопѕ), а если 
берега крутые — на высоту до 5 м (Т. ѕйе/коопікохі). 

При обсуждении изложенных фактов следует Отметить, что. для 
личинок большинства видов слепней фактор избыточного увлажнения 
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среды обитания жизненно необходим, поэтому места их развития обычно 
находятся в непосредственной близости от водоемов и водотоков раз- 
личного характера. Личинки некоторых видов, как например, Т. аш и- 
тпай$, Н. ршиай$, Сй. геіісіиѕ эвритопны и могут быть обнаружены у 
‘небольших луж, в берегах рек, болот или сточных канав в почве сы- 
рых лугов. Однако только у личинок, постоянно подверженных влиянию 
дополнительного фактора — быстрого течения — сформировались спе- 
циальные адаптивные структуры, необходимые для условий их суще- 
ствования. | 

Формирование адаптаций происходило конвергентно у личинок 
слепней, относящихся к разным подсемействам. Более того, структуры 
«истинных реофилов» сходны с таковыми личинок других семейств 
отряда, обитающих в горных потоках, в особенности Аегс!9ае, а так- 
же более древних — Оещегор ве 6 !4ае и ВІеѓагісегійае. Эти примеры 
свидетельствуют о том, что реофильность — характерный образ жизни 
рассматриваемой группы личинок, а для «истинных реофилов», по-ви- 
димому, от начала их формирования. 

В пользу раннего обособления группы «истинных реофилов» как 
жизненной формы говорит высокая степень специализации и приуро- 
ченность их к регионам с теплым климатом. Вполне вероятно, парал- 
лельное развитие реофильного образа жизни у представителей пустын- 
но-степного комплекса, особенно учитывая предполагающуюся интен- 
сивную аридизацию Древнего Средиземья в олигоцен-эоцене (Коровин, 
1934; Синицын, 1965). Реофильные структуры личинок Т. НИр]еь, 
обитающих в крупных слабопроточных водоемах (озера Часкак и 
Дашкак в Туркмении), можно рассматривать как адаптацию к силь- 
ному волнению воды в прибрежной зоне, часто наблюдающемуся на 
этих озерах, либо как рудимент, который сохранился у насекомых, 
оставшихся в озерах после пересыхания крупных рек. 

Различия характера и степени развития морфоадаптивных струк- 
тур у личинок двух условных категорий реофилов и субреофилов, а 
также среди последних могут быть объяснены особенностями эволюцион- 
ного становления каждого из видов, неразрывно связанного с историче- 
скими изменениями климата и рельефа соответствующих регионов. 
И если «истинные реофилы» из различных географических регионов 
обнаруживают значительное морфологическое сходство, то морфоадап- 
тации субреофилов часто более индивидуальны также, как условия 
обитания и образ жизни. Это разнообразие наряду с принадлежностью 
большинства палеарктических субреофилов к прогрессивной, пережи- 
вающей период формообразования группе слепней ТГ. бгопии$ (Андрее- 
ва, 1986) может быть свидетельством их более позднего эволюционного 
пути к реофилии. 
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